











































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































mean sd mean sd
half life (t1/2) 87 23 half life (t1/2) 62 16
final % rec 55 24 final % rec 58 19
total (n) 17 total (n) 25
no rec 0 0% no rec 2 8%
rec 17 100% rec 23 92%
+nocodazole (H2B-GFP) FRAP
Chromosome arm Pericentromere
mean sd mean sd
half life (t1/2) 101 34 half life (t1/2) 121 53
final % rec 62 33 final % rec 42 28
total (n) 12 total (n) 19
no rec 2 17% no rec 5 26%
rec 10 83% rec 14 74%
Gal-Nuf2 (H2B-GFP) FRAP
Chromosome arm Pericentromere
mean sd mean sd
half life (t1/2) 86 12 half life (t1/2) 94 19
final % rec 37 18 final % rec 45 23
total (n) 11 total (n) 10
no rec 0 0% no rec 0 0%
rec 11 100% rec 10 100%
nps1-105at permissive, 24°C (H2B-GFP) FRAP
Chromosome arm Pericentromere
mean sd mean sd
half life (t1/2) 125 47 half life (t1/2) 116 35
final % rec 37 14 final % rec 42 27
total (n) 10 total (n) 15
no rec 1 10% no rec 6 40%
rec 9 90% rec 9 60%
isw2Δ (H2B-GFP) FRAP
Chromosome arm Pericentromere
mean sd mean sd
half life (t1/2) 85 19 half life (t1/2) 103 51
final % rec 44 27 final % rec 40 22
total (n) 10 total (n) 15
no rec 0 0% no rec 0 0%









mean sd mean sd
half life (t1/2) 121 51 half life (t1/2) 76 18
final % rec 52 26 final % rec 64 22
total (n) 34 total (n) 24
no rec 1 3% no rec 2 8%
rec 33 97% rec 22 92%
+nocodazole (H4-GFP) FRAP
Chromosome arm Pericentromere
mean sd mean sd
half life (t1/2) 109 33 half life (t1/2) 90 10
final % rec 63 24 final % rec 57 27
total (n) 13 total (n) 11
no rec 2 15% no rec 5 45%
rec 11 85% rec 6 55%
Gal-Nuf2 (H4-GFP) FRAP
Chromosome arm Pericentromere
mean sd mean sd
half life (t1/2) 135 71 half life (t1/2) 97 24
final % rec 35 24 final % rec 30 16
total (n) 10 total (n) 10
no rec 0 0% no rec 0 0%
rec 10 100% rec 10 100%
nps1-105 at permissive, 24°C (H4-GFP) FRAP
Chromosome arm Pericentromere
mean sd mean sd
half life (t1/2) 75 20 half life (t1/2) 119 40
final % rec 60 36 final % rec 33 19
total (n) 10 total (n) 12
no rec 2 20% no rec 5 42%
rec 8 80% rec 7 58%
isw2Δ (H4-GFP) FRAP
Chromosome arm Pericentromere
mean sd mean sd
half life (t1/2) 156 100 half life (t1/2) 119 37
final % rec 31 16 final % rec 37 15
total (n) 10 total (n) 13
no rec 1 10% no rec 2 15%


















n 10 2 12
percent 83% 17%
pericentromere






n 6 7 13
percent 46% 54%
pericentromere






n 7 3 10
percent 70% 30%
pericentromere





n 7 4 11
percent 64% 36%
pericentromere























































































































































































































































































































































































































































































































































כ  ට2ߪଶ ൅  ۃ∆ݎ଴































































































































































































































































































































































We calculate the variance of the distribution of spot positions as ߪଶ ൌ ݉݁ܽ݊ ൫ߪ௫ଶ, ߪ௬ଶ൯ where these 
are measured using MATLAB to fit the spot positions as ሾߤ௫, ߪ௫ሿ ൌ ݊݋ݎ݂݉݅ݐሺݔ െ  ݔ௠௘௔௡ሻ and 






כ  ට2ߪଶ ൅  ۃ∆ݎ଴
  ଶۄ ,  (2) 
where the average squared deviation from the mean position is ۃ∆ݎ଴
ଶۄ ൌ  ۃ∆ݔ଴



























,       ݐ ൌ ̂ݐ  
2݇௦଴
ߞ
, ࡲ ൌ ࡲ෡
1
ඥ݇௦଴ ݇஻ܶ





• Brownian force. The Brownian force is ࡲ෡௜஻ ൌ ඥ2݇Bܶߞ ࢃ௜, or in dimensionless form, 
ࡲ௜
஻ ൌ ࢃ௜,   (9) 
where ࢃ௜ is a Wiener process: 
ۃࢃ௜ሺݐሻۄ ൌ 0, 
ۃࢃ௜ሺݐሻࢃ௝ሺݐᇱሻۄ ൌ  ߜ௜௝minሺݐ, ݐᇱሻ. 
• Spring force. We consider linear springs so that the spring force acting on bead ݅ is, 
ࡲ௜
ௌ ൌ 2ࢄ௜ െ ࢄ௜ିଵ െ ࢄ௜ାଵ,   (10) 






































































  ܯܵܦ ൌ 2 ௞B்
௞s
ሺ1 െ ݁ି఍௧ ሺଶ௞sሻ⁄ ሻ ൅ 2ۃΔݎ଴
ଶۄሺ1 െ ݁ି఍௧ ሺ௞sሻ⁄ ሻଶ .  (12) 
This means that when t is very large, the plateau value is  





















  ߞ݀X ൌ  െ݇sࢄ݀ݐ ൅  ඥ2݇Bܶߞ݀W   (15) 
where, as before, W is a Wiener process. 
Equation 15 has a corresponding Fokker‐Planck Equation with solution,  










































































































































































(ks) (pN/nm) Fold over 
entropic 
spring
(population σ) (population σ)
240 kb WT (Chr II) 43 705 5.1 x 10-5 33x
24 kb WT (Chr III) 25 441 1.3 x 10-4 9x
8.8 kb WT (Chr III) 40 274 3.4 x 10-4 8x




23 745 4.6 x 10-5 1x
240 kb WT, 37C 16 691 5.4 x 10-5 35x
240 kb mcd1-1 25 892 3.2 x 10-5 21x
240 kb mcd1-1, 37C 33 958 2.8 x 10-5 18x
6.8 kb Gal-H3 on glucose 55 319 2.5 x 10-4 5x






















































































































LacO array distance from centromere 240kb 24kb 8.8kb 6.8kb

















± 7.6 x 10-5
1.6 x 10-4
± 2.5 x 10-4
6.9 x 10-4
± 9.6 x 10-4
2.3 x 10-4





± 7.6 x 10-5
1.6 x 10-4
± 1.0 x 10-4
8.6 x 10-4
± 1.6 x 10-3
2.4 x 10-4





















MAT α CEN2(240kb)-GFP[10kb] ade5-1, 
trp1-289, ura3Δ, leu2-3, 112, lys2::insI-
Sce1, lacO array next to RAD16 promoter, 
tetO array next to LYS2 promoter, 







Mat a CEN3(24)-GFP[10kb] ade2-1, his3-







Mat a CEN3(3.8)-GFP[10kb] W303 ade2, 
ura3, leu2, trp1, his3, can1-100  Cen 
linked LacO is URA3 tagged (at 3.8kb from 





Mat a CEN15(1.8)-GFP[10kb] ade2-1, 
his3-11, trp1-1, ura3-1, leu2-3,112, can1-






Mat a CEN3(3.8)-GFP[10kb] ade2-1, his3-
11,15, trp1-1, ura3-1, leu2-3, can1-100, 






MAT α CEN2(240kb)-GFP[10kb] ade5-1, 
trp1-289, ura3Δ, leu2-3, 112, lys2::insI-
Sce1, lacO array next to RAD16 promoter, 
tetO array next to LYS2 promoter, 







Mat a CEN15(1.8)-GFP[10kb] ade2-1, 
his3-11, trp1-1, ura3-1, leu2-3,112, can1-




LacO/LacI-GFP at 4.5 kb 
from CEN XI




Mat a ade1 met14 ura3-52 leu2-3,112 
his3-11,15 lys2::lacI-GFP-NLS:Nat, 
met14::lacO-Hyg, trp::Ura, pSR8(tetO-
his3) at Met14, Hyg::Trp1, pDB49 (tetR-









݌݈ܽݐ݁ܽݑ ൌ ݉݁ܽ݊ ݋݂ ܯܵܦ ݂ݎ݋݉ 330 െ 390 ݏ         ሺ݊݉ଶሻ 
ߪଶ ൌ ݉݁ܽ݊ ሺߪ௫ଶ, ߪ௬ଶሻ                 ሺ݊݉ଶሻ 
ሾߤ௫, ߪ௫ሿ ൌ ݊݋ݎ݂݉݅ݐሺݔ௧ െ  ݔ௠௘௔௡ሻ   
ൣߤ௬, ߪ௬൧ ൌ ݊݋ݎ݂݉݅ݐሺݕ௧ െ  ݕ௠௘௔௡ሻ   
ܲ݋݌ ߪଶ ൌ ݉݁ܽ݊ ሺ݌݋݌ ߪ௫ଶ, ݌݋݌ ߪ௬ଶሻ           ሺ݊݉ଶሻ 
݌݋݌ ሾߤ௫, ߪ௫ሿ ൌ ݊݋ݎ݂݉݅ݐ൫ݔ௧,௖௘௟௟ െ  ݔ௠௘௔௡,௖௘௟௟൯   
݌݋݌ ൣߤ௬, ߪ௬൧ ൌ ݊݋ݎ݂݉݅ݐ൫ݕ௧,௖௘௟௟ െ  ݕ௠௘௔௡,௖௘௟௟൯   
ۃ∆ݎ଴
ଶۄ ൌ  ۃݔ଴
ଶۄ ൅  ۃݕ଴
ଶۄ               ሺ݊݉ଶሻ 
ۃݔ଴
ଶۄ ൌ ۃሺݔ௧ െ  ݔ௠௘௔௡ሻଶۄ  
ۃݕ଴







ඥ݌݈ܽݐ݁ܽݑ              
  ሺ݊݉ሻ 
From variance  












             ሺ݌ܰ ݌݁ݎ ݊݉ሻ 
From variance  
݂݂݁ ݇௦ ൌ
௞ಳ்
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